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A dentição dos mamíferos pode ser organizada em módulos de incisivos, caninos, 
pré-molares e molares. O padrão modular dos dentes posteriores tem auxiliado no 
entendimento dos mecanismos por trás da grande variabilidade morfológica e 
número de dentes entre diferentes espécies. Os dentes posteriores, por sua vez, 
localizam-se dentro de um campo morfogenético maior que é o palato secundário 
embrionário. Os módulos de pré-molares e molares possuem graus de 
independência entre si já demonstrados, bem como interações entre eles por 
meio de unidades dentárias próximas, este mecanismo foi demonstrado 
experimentalmente em murinos, sendo conhecido como Cascata Inibitória 
Dentária (CID), além de interações indutoras relacionadas ao mesênquima 
durante a formação dos dentes. Assim, os objetivos deste trabalho foram (1) 
entender como se dá a variação entre módulos dentários em relação à estruturas 
cranianas e massa corporal, (2) bem como a variação de cada unidade dentária 
posterior; seguindo a fórmula dentária e a filogenia da ordem dos primatas. 
Mostramos que dimensões de estruturas cranianas mais próximas dos dentes 
posteriores tendem ser melhores preditores para os módulos dentários, sendo 
comprimento e largura do palato secundário os melhores. Em relação a estes 
melhores preditores, existem diferentes variações alométricas em relação aos 
módulos dentais para cada fórmula dentária e/ou para cada grupo filogenético dos 
primatas. A fórmula dentária 3PM3M (PM = pré-molares, M = molares) pode ser 
dividida em dois subgrupos de acordo com a filogenia: prossímios e platirrinos. 
Análises separadas dessa fórmula dentária seguindo a filogenia resultam em 
predições mais precisas e diferenças na presença de alometrias. A dimensão de 
cada unidade dentária posterior mostrou diferentes graus de correlação com o 
conjunto de dentes posteriores e variações alométricas específicas para cada um 
dos quatro grupos estudados. As alometrias encontradas sugerem fortemente a 
ação da CID, o que explica o surgimento das fórmulas dentárias 3PM2M e 
2PM3M a partir da fórmula 3PM3M (mais primitiva). Interações entre o último pré-
molar decíduo e o primeiro molar permanente, bem como entre o primeiro molar 
permanente e o último pré-molar permanente hipotetizam o aspecto morfológico 




dentes. Ainda assim, taxa de crescimento, períodos de sobreposição da formação 
dentária e cronologia de formação, limitação do crescimento do palato secundário, 
dieta, comportamento, variação de tamanho e características corporais, entre 
outros fatores; são alguns dos fatores que podem contribuir na diversidade 
encontrada na dentição de primatas. 


























Dentition can be sorted in modules of incisors, canines, premolars and molars. 
Posterior teeth modules have been studied to understand the mechanisms behind 
the huge morphological and numerical variability of teeth among different species, 
since these modules are located into a broader morphogenetic field, namely, 
secondary palate. Premolar and molar modules are relatively independent, as well 
as interactions between them by adjacent teeth demonstrated in murines named 
Dental Inhibitory Cascade (DIC), and inductive interactions related to 
mesenchymal tissue during the formation of the teeth. Thus, the aims of this study 
were (1) understand the variation between molar and premolar modules in relation 
to cranial structures and body mass, and (2) understand the variations of each 
posterior; according to dental formula and phylogeny in the order of primates. The 
results showed that dimensions of structures closer to posterior teeth tend to be 
better predictors for dental modules, being length and width of the secondary 
palate the best. Regarding these best predictors, there are exclusive allometric 
variations related to the dental modules for each dental formula of primates. The 
formula 3PM3M (PM = premolars, M = molars) can be sorted in two subsets 
according to phylogeny: prosimians and platyrrhini. Separated analysis resulted in 
more precise predictions and differences in the allometries. Dimension for each 
posterior tooth revealed different degrees of correlation to the series of posterior 
teeth and specific allometry variations to each of the four groups studied. Found 
allometries strongly suggest the DIC action, which explains the arising of the 
formulas 3PM2M and 2PM3M from the formula 3PM3M (more primitive). 
Interactions between the last deciduous premolar tooth and the first permanent 
molar tooth, and between this latter and the last permanent premolar, hypothesize 
the morphologic aspect of the posterior teeth. The shape of the palate seemed to 
be associated to the size of teeth. Nevertheless, growth rate, periods of overlap in 
teeth formation and chronology of teeth formation, limitation of secondary palate 
growth, diet, behaviour, body size and features, and so on; are some factors that 
might have contributed to the diversity found in the primate dentition. 
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Os dentes são órgãos homólogos, seriados e com uma auto-organização, o 
que os torna um excelente modelo de estudo na biologia evolutiva (Jernvall & 
Thesleff, 2000; Line, 2001; Stock, 2001; Hlusko et. al, 2016, Ortiz et. al, 2018). 
Sua alta mineralização permite com que resistam a agressões ambientais por 
longos períodos e serem usados em investigações antropológicas (Ankel-Simons, 
2007; Bond et. al, 2015, Irish & Scott, 2015). 
Os dentes em primatas podem ser agrupados em módulos de incisivos, 
caninos, pré-molares e molares. Já foi encontrado um alto grau de independência 
entre incisivos e dentes posteriores (Hlusko et. al, 2011), bem como em 
Cercopitecoides e Hominoides entre pré-molares e molares por meio de análises 
morfométricas (Hlusko et. al, 2016). Nesse contexto, cada dente está dentro de 
um módulo e seu desenvolvimento pode ser influenciado por campos 
morfogenéticos (ou também chamados de módulos de desenvolvimento) maiores, 
como o palato ou o crânio, uma vez que os dentes estão dentro destes campos 
(Boughner & Reid, 2004; Scott, 2012; Vinyard & Hanna, 2005). 
A dentição posterior, composta por pré-molares e molares, varia em primatas 
em basicamente três fórmulas: 3PM2M, 3PM3M e 2PM3M, onde PM é o número 
de pré-molares e M é o número de molares por hemiarco (Logan & Kronfeld, 
1933, Swindler, 2002; Ungar, 2010; Renvoisé et. al, 2017). A fórmula 3PM3M é a 
mais primitiva em primatas existentes (Simons, 1972; Martin, 1990; Swindler, 
2002; Ankel-Simons, 2007; Fleagle, 2013) compartilhada por Prossímios e por 
quase todos os macacos das Américas (Macacos do Novo Mundo ou Platirrinos), 
com exceção dos Calitriquídeos (Martin, 1990). Estes são os únicos primatas com 
a fórmula dentária 3PM2M. Enquanto que a fórmula 2PM3M pertence quase 
exclusivamente aos Catarrinos, que compreendem Cercopitecoides, também 
chamados Macacos do Velho Mundo, e Hominoides. 
Sabe-se que para a maioria dos primatas as dimensões do neurocrânio são 
inversamente proporcionais comparadas com o tamanho corporal, enquanto que 
o comprimento craniano é diretamente proporcional (Gould, 1975; Martin, 1990). 





O crescimento dos Hominídeos foi acompanhado do aumento dos braços em 
relação ao tronco, o que permitiu um posicionamento mais ereto do corpo e o 
bipedalismo (Ankel-Simons, 2007). Ao mesmo tempo, o forame magno se 
posicionou mais anteriormente através de uma flexão baso-craniana (Biegert, 
1963; Bastir et. al, 2010). Esse processo está ligado à encefalização, logo que 
esta flexão é aumentada em primatas com cérebros maiores (Ross & Ravosa, 
1993; Lieberman et al., 2000). Assim, variações evolutivas nos hábitos e anatomia 
corporal podem influenciar a morfologia craniana, e esta por sua vez pode 
também influenciar o padrão dentário. De fato, a encefalização foi também 
considerada responsável pela redução das maxilas e provavelmente pela redução 
do número de dentes posteriores, exceto nas espécies Homo (Biegert, 1963; 
Gómez-Robles et. al, 2017). 
O número reduzido de dentes posteriores em Calitriquídeos (agenesia do 
M3) pode ser explicada parcialmente pelos cérebros relativamente grandes 
devido à redução corporal (Ford, 1980; Montgomery & Mundy, 2013). Catarrinos, 
por outro lado, apresentam a face alongada e perderam um pré-molar (P2) em 
relação à fórmula dental primitiva. Dessa forma, os mecanismos que controlam a 





2 REVISÃO DA LITERATURA 
 A biologia do desenvolvimento evolutivo (evo-devo) tenta explicar variações 
fenotípicas (morfológicas) por meio de variações genotípicas e ambientais 
utilizando estratégias moleculares de controle do desenvolvimento e evolução 
morfológica. A organização desses fenótipos em módulos permite uma melhor 
investigação de traços morfológicos em um táxon ou conjunto de organismos. 
Dentre as definições de módulo, pode-se considerar que são partes organizadas 
e integradas de uma região morfológica que apresentam muitas ou fortes 
interações entre si e são relativamente independentes de outros módulos 
(Klingenberg, 2008, 2010). A modularidade acontece em diversos contextos: do 
ponto de vista do desenvolvimento, interações entre regiões próximas (por 
exemplo, sinalização indutora (Cai et. al, 2007) ou inibitória (Kavanagh et. al, 
2007)) ocorrem de modo heterogêneo, a partir da interação genética, ambiental e 
funcional entre elas, e dão origem aos módulos. Do ponto de vista genético, um 
gene tende a atuar diferentemente em diferentes módulos, em outras palavras, a 
resposta molecular dos componentes de um módulo, à expressão de um gene, 
tende a ser diferente da dos componentes de outro módulo, devido à 
heterogeneidade do desenvolvimento entre estruturas próximas (por exemplo, 
estruturas seriadas, como membros corporais e dentes (Line, 2001)). Do ponto de 
vista funcional, interações entre múltiplas regiões integradas (por exemplo, 
sistema mastigatório (Kupczik et. al, 2009)) resultam em variações ligadas à 
função do conjunto dessas estruturas (módulos). E evolutivamente, a comparação 
de traços morfológicos e genéticos, ou como resultado da integração das 
modularidades apresentadas, dentro dos táxons, permite inferir sobre a evolução 
de diferentes traços em espécies existentes e extintas (Klingenberg 2008). 
 A inferência dos limites entre dois ou mais módulos pode ser obtida 
particionando seus componentes de diferentes maneiras e encontrando o menor 
grau de covariância entre os grupos (Klingenberg 2008). Os dentes são órgãos 
homólogos, seriados, podem ser divididos em módulos e são mineralizados, o 
que concede a eles resistência frente a uma diversidade de agressões ambientais 





desenvolvimento evolutivo (Jernvall & Thesleff, 2000; Line, 2001; Stock, 2001; 
Hlusko et. al, 2016) e antropologia (Bond et. al 2015).  
 Os dentes superiores são divididos em módulos de incisivos, caninos, pré-
molares e molares. Destes, os incisivos derivam da região do palato primário, 
formado a partir da região embrionária do processo frontonasal, enquanto que 
caninos, pré-molares e molares se desenvolvem a partir do processo maxilar do 
primeiro arco faríngeo (Nanci, 2013). O módulo dos caninos apresenta grande 
dimorfismo sexual em alguns grupos de animais, como antropóides e humanos 
(Plavcan, 2001; Banerjee et. al 2016), e pode levar à viéses em análises 
morfométricas. Os dentes posteriores ao canino são classificados como 
pertencentes a dois módulos diferentes (pré-molares e molares), estão dentro de 
uma mesma região do desenvolvimento (palato secundário) e por isso 
provavelmente são estudados em conjunto e separadamente da dentição anterior 
(Ribeiro et. al 2013), e mais frequentemente na dentição inferior (Kavanagh et. al, 
2007, Bernal et. al, 2013; Jiménez-Arenas et. al, 2014; Carter & Worthington, 
2016; Evans et. al ,2016;  Hlusko et. al, 2016). 
 Interações dentro e entre módulos podem existir algumas vezes com 
intensidades muito próximas, sendo sempre maior dentro de cada módulo (que 
pode ser dividido em submódulos, como exemplo, cada dente molar dentro do 
módulo de molares (Stock, 2001)), o que torna trabalhosa a tarefa de organizar 
precisamente o limite e o número de módulos em uma dada região morfológica 
(Klingenberg 2008). Como exemplo destes dois tipos de interações, temos em 
relação à existência de modularidade: recentemente Hlusko et. al (2016) 
mostraram com análises morfométricas o alto grau de independência entre os 
módulos de pré-molares e molares em antropóides, e hominídeos existentes e 
extintos. Por outro lado, quanto à interação entre componentes de um mesmo 
módulo: Kavanagh et. al (2007) mostraram em camundongos, que existe uma 
Cascata Inibitória Dentária (CID) entre os dentes molares durante seu 
desenvolvimento, onde o dente antecessor em formação libera fatores inibitórios 
sobre o germe do dente seguinte. A sobreposição temporal entre o 
desenvolvimento de ambos dentes resulta em maior inibição do dente em estágio 





de pré-molares, a aplicação desse modelo em murinos (pré-molares ausentes) e 
mais recentemente em primatas mostrou que a CID abrange uma grande 
quantidade de mamíferos, mas não segue exatamente como esperado o modelo 
proposto, sendo o segundo molar proporcionalmente maior em relação ao 
primeiro e terceiro molares em algumas espécies (Carter & Worthington, 2016). 
Evans et. al (2016) utilizaram uma proporção modificada do modelo da CID, esta 
afirma que a média da soma dos dentes adjacentes é igual ao tamanho do dente 
central, desde que este não seja o maior dente posterior, em Hominídeos 
existentes e extintos a fim de predizer o tamanho de qualquer dente posterior a 
partir do maior dente. Esse novo modelo pareceu funcionar bem em hominídeos, 
embora não explique o mecanismo de formação da posição de reversão, ocupado 
pelo maior dente posterior. 
 A fórmula dentária dos dentes posteriores em primatas é variável, podendo 
ser 3PM2M, 3PM3M ou 2PM3M (PM = número de pré-molares, M = número de 
molares; por hemiarco) (Ribeiro et. al, 2013). Apenas a família Daubentoniidae 
não se enquadra nessa classificação, apresentando a fórmula 1PM3M na maxila 
e 0PM3M na mandíbula (Logan & Kronfeld, 1933; Swindler, 2002; Ungar, 2010; 
Renvoisé et. al, 2017). A partir da integralização das abordagens de estudo da 
antropologia (Irish & Scott, 2015) e avanços no campo da biologia molecular e do 
desenvolvimento evolutivo, existem várias evidências dos mecanismos que 
orquestram a regulação dos processos de desenvolvimento dentário e das 
estruturas que o suportam (Jernvall & Thesleff, 2000; Kassai et. al, 2005; Plikus 
et. al, 2005; Klein et. al, 2006; Cai et. al, 2007; Ahn et. al, 2010; Charles et. al, 














Apesar do crescente conhecimento sobre a influência do desenvolvimento, 
morfologia e hábitos de vida sobre o padrão dentário em primatas, ainda existe 
pouca informação sobre como se inter-relacionam as estruturas cranianas com as 
fórmulas dentárias dentro das várias infraordens de primatas. Assim, nosso 
objetivo neste trabalho foi (1) entender a relação dos módulos dentários de pré-
molares e molares com a morfologia de estruturas cranianas e a massa corporal 
(como continuidade do estudo de Ribeiro et. al, 2013 com o comprimento do 
palato secundário), e (2) a variação dimensional em cada dente posterior; ambos 
























4 MATERIAIS E MÉTODOS 
 Foram utilizadas fotografias com escala de crânios de 92 espécies de 
primatas de ambos os sexos, obtidos a partir de Arquivo Fotográfico de Crânios 
de Mamíferos (MCPA2 – http://macro.dokkyomed.ac.jp/mammal/en/mammal.html) 
com livre acesso. As famílias estudadas estão listadas na Tabela 1. 
Tabela 1. Grupos de primatas estudados. 
Fórmula 
dental Família Gênero Espécie Espécimes 
3PM3M 
Lemuridae 1 3 7 
Lorisidae 5 6 19 
Tarsiidae 1 1 2 
Cebidae 2 5 20 
Pitheciidae 2 2 4 
Aotidae 1 1 5 
Atelidae 4 9 16 
3PM2M Callitrichidae 3 15 42 
2PM3M 
Cercopithecidae 11 41 155 
Hylobatidae 2 5 19 
Hominidae 4 4 15 










Figura 1. Medidas obtidas dos palatos de primatas. Imagem obtida e modificada 






 As medições foram realizadas com o software ImageJ (Schneider et. al, 
2012) e estão esquematizadas na Figura 1. Com exceção das medidas cranianas, 
do comprimento total do palato, e as fornecidas pelo MCPA2, todas as outras 
foram obtidas pela média aritmética dos lados esquerdo e direito em cada 
amostra analisada. As medidas obtidas estão listadas abaixo: 
 Comprimento total do palato (comp_PT): o comprimento total do palato foi 
obtido pelo desenho de uma linha reta ligando a distal dos últimos molares, e uma 
linha perpendicular a esta na porção central do palato, até a região óssea mais 
anterior no centro do palato. 
 Comprimento do palato secundário (comp_Psec): O palato secundário foi 
medido através da distância da superfície mesial do canino à distal do último 
molar. 
 Largura do palato na região do primeiro molar (larg_PTM1): é a medida da 
distância da superfície vestibular do primeiro molar esquerdo à superfície 
vestibular do primeiro molar direito. 
 Comprimento máximo do crânio (comp_cranio): medida fornecida pelo 
MCPA2, da região mais anterior até a mais posterior do crânio. 
 Largura da face (larg_zig): medida fornecida pelo MCPA2, é a maior 
distância medida entre os arcos zigomáticos direito e esquerdo. 
 Largura posterior do crânio (larg_post): medida fornecida pelo MCPA2, 
largura do neurocrânio.    
 Massa corpórea (body): coletada de The Animal Diversity Web (online), 
acessado em https://animaldiversity.org; Enciclopedia of Life, acessado em 
www.eol.org; Wich & Nunn (2002), material suplementar acessado em 
https://people.nunn-lab.org/charlie/PDFs/WichNunn.pdf; e Smith & Jungers 1997.  
 Massa encefálica (brain): coletada de Boddy et. al (2012) e DeCasien et. al 
(2017). 
 Área oclusal de cada dente (areaN): obtido através do contorno da superfície 





 Comprimento de cada dente (compN, onde N = dente, por exemplo, M1): 
comprimento de cada dente foi medido traçando uma linha no maior comprimento 
mesio-distal usando a ferramenta de linha reta. 
 Largura de cada dente (largN): a largura de cada dente foi medida traçando 
uma linha no maior comprimento vestíbulo-palatino, usando a ferramenta de linha 
reta. 
 Comprimento (comp), largura (larg) e área oclusal (area) total dos pré-
molares (PM) e dos molares (M): obtidos pela soma das medidas de todos os pré-
molares e molares, respectivamente. 
 Comprimento (compPMM), largura (largPMM) e área oclusal (areaPMM) dos 
dentes posteriores: obtidos por meio da soma das medidas de todos os dentes 
posteriores, pré-molares junto com molares. 
 As medidas foram realizadas nas espécies: Lemur catta, Eulemur fulvus, 
Varecia variegata, Loris tardigradus, Nycticebus coucang, Nycticebus pygmaeus, 
Perodicticus potto, Galago senegalensis, Otolemur crassicaudatus, Tarsius sp, 
Callithrix argentata, Callithrix humeralifer, Callithrix jacchus, Callithrix geoffroyi, 
Callithrix penicillata, Cebuella pygmaea, Saguinus imperator, Saguinus labiatus, 
Saguinus midas, Saguinus mystax, Saguinus nigricollis, Saguinus oedipus, 
Saguinus sp, Leontopithecus chrysomela, Leontopithecus rosalia, Cebus albifrons, 
Cebus apella, Cebus capucinus, Cebus sp, Saimiri sciureus, Callicebus moloch, 
Aotus trivirgatus, Pithecia monachus, Alouatta caraya, Alouatta palliata, Alouatta 
seniculus, Ateles belzebuth, Ateles geoffroyi, Ateles paniscus, Brachyteles 
arachnoides, Lagothrix lagotricha, Lagothrix sp, Macaca arctoides, Macaca 
assamensis, Macaca cyclopis, Macaca fascicularis, Macaca fuscata, Macaca 
hecki, Macaca maurus, Macaca mulatta, Macaca nemestrina, Macaca nigra, 
Macaca ochreata, Macaca radiata, Macaca sinica, Macaca thibetana, Cercocebus 
albigena, Papio anubis, Papio hamadryas, Papio ursinus, Mandrillus leucophaeus, 
Mandrillus sphinx, Cercopithecus aethiops, Cercopithecus campbelli, 
Cercopithecus diana, Cercopithecus mitis, Cercopithecus mona, Cercopithecus 
neglectus, Cercopithecus nictitans, Cercopithecus petaurista, Cercopithecus sp, 





Colobus polykomos, Colobus sp, Procolobus verus, Pygathrix sp, Presbytis 
cristata, Presbytis francoisi, Presbytis obscurus, Presbytis melalophos, Hylobates 
agilis, Hylobates hoolock, Hylobates lar, Hylobates pileatus, Symphalangus 
syndactylus, Pongo pygmaeus, Pan troglodytes, Gorilla gorilla, Homo sapiens. 
 Todas as análises foram realizadas com um único valor para cada parâmetro 
craniano por espécie, obtido pela média dos valores de todos os espécimens da 
espécie. Por meio do The 10kTrees Project (Arnold et. al 2010) foi obtida a 
filogenia da maioria das espécies usadas neste estudo. Foi usada a versão 3, 
Filograma com o consensus de 100 árvores para 87 espécies (Figura 2). Para 
estudar o comportamento das estruturas cranianas e corpórea em relação aos 
módulos dentais, e posteriormente a variação dimensional dentária entre as 
fórmulas dentárias foram realizados testes de correlação de Pearson. Em 
seguida, foram criados modelos de regressão linear usando o método de Eixo 
Principal Reduzido (Reduced Major Axis - RMA) e a precisão da regressão foi 
mensurada por meio do coeficiente de determinação (R²) e do Erro Quadrático 
Médio (Mean Squared Error - MSE). Na regressão as medidas dentárias foram 
consideradas como variáveis dependentes (eixo y), haja vista que estes 
elementos estavam contidos no palato. Todos os cálculos estatísticos foram 
realizados com as medidas em logaritmo de base natural. Alometrias positivas e 
negativas foram consideradas quando valores de intervalo de confiança de 95% 
(IC95%) não interceptaram o valor 1,00 (considerando-se duas casas decimais); 
caso contrário, a variação de tamanho dos dentes foi considerada isométrica. 
Assim sendo, alometria era considerada positiva quando as medidas dentais 
aumentavam mais rapidamente que as medidas do palato (por exemplo, a 
inclinação da reta foi maior que 1,00 e os intervalos de confiança não 










5.1 Filogenia e fórmula dentária 
 Animais com fórmula dentária 2PM3M são originados do continente africano 
e asiático e compreendem os Catarrinos ou também conhecidos como Macacos 
do Velho Mundo (MVM), enquanto que animais 3PM2M são exclusivamente da 
família Caliquitridae, pertencente aos Platirrinos ou também conhecidos como 
Macacos do Novo Mundo (MNM), por habitarem apenas o continente americano. 
Animais com padrão de dentição 3PM3M subdividem-se em dois grupos, sendo 
um deles os MNM, que estão filogeneticamente mais próximos dos animais 
3PM2M; e o outro os Prossímios, que equidistam dos MVM e MNM, e são 
considerados os primatas mais primitivos existentes (Gregory, 1922; Tattersal, 
1982). Portanto, é esperado que MNM tenham características morfológicas mais 





Figura 2. Relação filogenética entre as três fórmulas dentárias. 
 
5.2 Correlação entre medidas dos grupos de molares e pré-molares com 
medidas cranianas 
 Os grupos de molares (M) e pré-molares (PM) foram definidos como a 
somatória da área, comprimento, e largura dos dentes destas séries. Estas 
medidas foram correlacionadas com medidas cranianas e massa corporal. De 
modo geral, houve melhor correlação com medidas obtidas de regiões próximas 
aos grupos dentários. Sendo massa corpórea e massa cerebral as piores 





 O comprimento dos dentes molares foi melhor associado com o comprimento 
do palato secundário (Figura 3 compM, Figura 4 compM). Entretanto, para a 
largura dos dentes molares houve divergências entre as três fórmulas dentárias, 
sendo o comprimento do palato total melhor associado nos animais 3PM2M, o 
comprimento do palato secundário melhor associado aos animais 3PM3M, e a 
largura do palato melhor associada aos animais 2PM3M (Figura 3, largM, Figura 
4, largM). Em relação a área dos dentes molares, animais 3PM2M se associaram 
melhor com a largura do palato, animais 3PM3M com o comprimento do palato 
secundário, e animais 2PM3M de maneira similar com comprimento do palato 
secundário e largura do palato (Figura 3, areaM, Figura 4, areaM). 
 Assim como para a série dos molares, o comprimento dos dentes pré-
molares também foi melhor associado com o comprimento do palato secundário 
(Figura 3 compPM, Figura 4 compPM). Para a largura e área oclusal dos dentes 
pré-molares, nas três fórmulas dentárias, a largura do palato foi a melhor 
associada (Figura 3 largPM e areaPM, Figura 4 largPM e areaPM). 
 Assim, pode-se concluir que existe tendência para que o comprimento dos 
dentes posteriores esteja melhor associado ao comprimento do palato secundário. 
Já a largura dos pré-molares e a largura dos molares em animais 2PM3M estão 
melhor associados com a largura do palato. A área das séries de molares está 
melhor associada à largura do palato ou comprimento do palato secundário; 
enquanto a área dos pré-molares de modo geral está melhor associada com a 





Figura 3. Coeficiente de determinação das correlações de medidas do grupo de 
molares e pré-molares com medidas cranianas para as fórmulas dentárias 









Figura 4. Erro Quadrático Médio (MSE) para correlações de medidas do grupo de 
molares e pré-molares com medidas cranianas e de massa para 3PM2M, 3PM3M 
e 2PM3M. Eixo y em escala logarítmica. 
 
5.3 Inclinação das retas de regressão linear (slopes) dos melhores 
parâmetros e avaliação da presença de alometrias 
 A fim de avaliar a proporção de variação morfológica entre os módulos 
dentários e as estruturas cranianas melhor preditoras, neste caso, o comprimento 
do palato secundário (comp_Psec) e a largura do palato na região de M1 
(larg_PTM1), foram avaliadas as inclinações das retas de regressão linear 
(slopes) e o intervalo de confiança de 95% (IC95%) destes slopes (Figura 5). 





ser criados com direções específicas de variação dimensional. Para a fórmula 
dentária 3PM2M foram encontradas apenas alometrias positivas entre a largura 
do módulo de pré-molares (largPM) e ambos comprimento e largura do palato 
secundário (comp_Psec e larg_PTM1). Para a fórmula dentária 3PM3M, foram 
encontradas alometrias negativas entre a largura do módulo de molares (largM) e 
ambos comprimento e largura do palato secundário (comp_Psec e larg_PTM1), 
além de alometria positiva entre a largura do módulo de pré-molares e a largura 
do palato (larg_PTM1). E em animais 2PM3M, alometrias positivas foram 
encontradas entre as larguras dos módulos de pré-molares e molares e a largura 
do palato (larg_PTM1); e alometrias negativas entre largura do módulo de 
molares (largM), comprimento dos módulos de pré-molares e molares (compPM e 
compM); e o comprimento do palato secundário (comp_Psec). Os modelos estão 
esquematizados na Figura 6. 
 As análises de dispersão com coeficientes de determinação mais altos (por 
exemplo, comprimento do palato secundário em relação ao comprimento dos 
módulos dentais) separaram bem os grupos de primatas com as fórmulas 
dentárias distintas (Figura 7). Os grupos apresentam inclinações das retas 
similares, porém com interceptos distintos: 3PM2M (-1,02; -0,79), 3PM3M (-0,77; -
0,99), 2PM3M (-0,46, -1,22), respectivamente para molares e pré-molares; 
provavelmente devido à diferença no número de dentes de cada módulo dentário 
entre as fórmulas dentárias. As inclinações das retas para módulos de molares e 
pré-molares foram respectivamente de: 3PM2M (1,15; 1,15), 3PM3M (1,00; 0,99), 
2PM3M (0,91; 0,88), revelando não haver aumento relativo do comprimento de 
um módulo sobre outro. Embora exista sobreposição dos intervalos de confiança 
de 95% entre as três fórmulas dentárias, animais 2PM3M foram os únicos que 
mostraram alometria (negativa) para comprimento de molares e pré-molares 








Figura 5. Slope e Intervalos de Confiança de 95% (IC95%) das dimensões dos 
módulos de molares e pré-molares em relação aos melhores preditores, 
comp_Psec e larg_PTM1, nas três fórmulas dentárias. Os asteriscos (*) indicam a 
melhor associação encontrada (comp_Psec ou larg_PTM1) para cada dimensão 







Figura 6. Modelo esquemático dos módulos de molares e pré-molares das três 
fórmulas dentárias obtido e modificado de Ribeiro et. al 2013. As setas 
representam o sentido da alometria dos módulos em relação ao comp_Psec 
(tracejado) e larg_PTM1 (contínua). Setas em verde representam alometria 






Figura 7. Correlação entre o comprimento do palato secundário (comp_Psec) e o 
comprimento dos módulos de pré-molares (compPM) e molares (compM) para as 
três fórmulas dentárias. 
 
5.4 Subdivisão da fórmula dentária 3PM3M para módulos de molares e pré-
molares 
 Devido à separação filogenética da fórmula dentária 3PM3M (observada na 
Figura 2) e o elevado Erro Quadrático Médio (MSE) dos animais 3PM3M, 
repetimos as análises com as subdivisões de 3PM3M em subgrupos de 
Prossímios e Platirrinos (Macacos do Novo Mundo – MNM). De modo geral, como 
esperado, os coeficientes de determinação (R²) e Erro Quadrático Médio (MSE) 
foram melhores em ambos subgrupos em relação ao grupo original (3PM3M), 
com algumas exceções para os platirrinos (MNM), os quais mostraram menor 
dispersão (MSE mais baixo), embora com coeficientes de determinação (R²) 





 O módulo de molares de Prossímios mostraram para comprimento, largura e 
área oclusal, melhor associação com a largura do palato (larg_PTM1, Figuras 8 e 
9). Enquanto os pré-molares seguiram a tendência da fórmula 3PM3M.  
 Por outro lado, o módulo de molares dos MNM mostrou melhor associação 
com o comprimento do palato secundário (comp_Psec), como em 3PM3M. E os 
pré-molares também seguiram a tendência de 3PM3M, embora com menos 
diferença entre comp_Psec e larg_PTM1. 
 
Figura 8. Coeficiente de determinação (R²) dos modelos lineares de medidas dos 
módulos de molares e pré-molares com medidas cranianas e corporal para a 
fórmula dentária 3PM3M e seus subgrupos: Prossímios e MNM. Para correlações 





Figura 9. Erro Quadrático Médio (MSE) para modelos lineares de medidas dos 
módulos de molares e pré-molares com medidas cranianas e corporal para 
3PM3M e seus subgrupos: prossímios e MNM. Eixo y em escala logarítmica. 
 A variação alométrica dos módulos de molares e pré-molares de Prossímios 
e MNM diferem em algumas dimensões de 3PM3M. A largura dos módulos de 
molares e pré-molares passou a mostrar isometria em relação a larg_PTM1 em 
ambos subgrupos. Enquanto o comprimento desses módulos passou a apresentar 
alometria positiva em relação à larg_PTM1 em ambos subgrupos. Quanto ao 
comp_Psec, apenas MNM perderam a alometria negativa da largura de molares e 
mostraram todas as variações modulares isométricas (Figura 10). 
 O resultado das variações alométricas mostram em prossímios uma maior 
variação no comprimento dos módulos de molares e pré-molares e menor 





maior variação no comprimento de molares e pré-molares, mas isometria em 
todas outras associações. Desse modo, ambos demonstraram variações 
morfológicas similares no sentido mésio-distal. A diferença entre 3PM3M e estes 
subgrupos é a mesma que seria ocasionada em uma análise de regressão linear 
única com todas as fórmulas dentárias juntas (Figura 7). Devido às proporções 
diferentes entre os módulos dentários nas diferentes fórmulas dentárias (pela 
diferença no número de dentes de cada módulo), uma única regressão linear iria 
erroneamente elevar ou reduzir a inclinação da reta (slope) a fim de melhor 
representar os pontos do gráfico, levando a resultados com maior dispersão e 
mais distantes da realidade. Neste caso, apesar de compartilharem a mesma 
fórmula dental, a distância filogenética foi a responsável pela divergência de 
resultados. Estes, são mais confiáveis pela análise com os subgrupos de 3PM3M. 
Os modelos esquemáticos dos novos modelos estão representados na Figura 11.  
 
Figura 10. Slope e Intervalo de Confiança de 95% (IC95%) das dimensões dos 
módulos de molares e pré-molares em relação a comp_Psec e larg_PTM1, na 
fórmula dentária 3PM3M e seus subgrupos: prossímios e MNM. Os asteriscos 





Figura 11. Modelo esquemático dos módulos de molares e pré-molares dos 
subgrupos da fórmula dentária 3PM3M, obtido e modificado de Ribeiro et. al 2013. 
As setas representam o sentido da alometria dos módulos em relação ao 
comp_Psec (tracejado) e larg_PTM1 (contínua). Setas em verde representam 
alometria positiva e em vermelho alometria negativa. 
 
5.5 Covariância e influência do comprimento (comp_Psec) e largura do 
palato secundário (larg_PTM1) 
 As melhores correlações com os módulos de molares e pré-molares foram 
comp_Psec e larg_PTM1. Assim, analisamos o grau de covariância entre elas e a 
existência de variação do formato do palato secundário (Figura 12). Todos os 
grupos tiveram R² > 0,8; e MSE < 0,005. Com exceção da fórmula dentária 
3PM2M (slope 0,98, IC95% 0,75 – 1,27, isometria), todos os outros grupos 
apresentaram maior variação do comprimento do palato secundário (comp_Psec) 
em relação à largura do palato (larg_PTM1): Prossímios (slope 1,31, IC95% 1,18 
– 1,44), MNM (slope 1,20, IC95% 1,06 – 1,36) e 2PM3M (slope 1,20, IC95% 1,09 
– 1,33). Dessa maneira, ao analisar os modelos das variações alométricas para 
estes grupos de primatas (Prossímios, MNM e 2PM3M), as alterações alométricas 
em relação ao comp_Psec devem ser consideradas predominantes sobre as 






Figura 12. Relação entre o comprimento do palato secundário (comp_Psec) e a 
largura do palato (larg_PTM1). 
 
5.6 Variação na dimensão dos dentes posteriores: Análise em cada dente 
 Foram criados modelos para estudar o comportamento de cada dente 
posterior nas três fórmulas dentárias e verificar se existem tendências no 
desenvolvimento dentário. A área total oclusal dos dentes posteriores (areaPMM); 
comprimento total mesio-distal dos dentes posteriores (compPMM); e largura total 
dos dentes posteriores (largPMM) (variáveis independentes ou eixo x) foram 
usados para análises de correlação com as medidas dentárias (variáveis 





apenas os slopes com intervalo de confiança de 95% (IC95%) que não 
interceptaram o valor 1,00 (Figura 13). 
 Animais com fórmula dentária 3PM2M apresentaram coeficiente de 
determinação (R²) alto (na faixa entre 0,78 e 0,97) para área, comprimento e 
largura de todos os dentes, exceto área e comprimento de M2, o qual observou-
se menor R², de 0,66 e 0,57, respectivamente (Figura 13: a, c, e). Apenas área e 
largura de P2 mostraram alometria positiva. Embora a largura e área dos dentes 
mostrem slopes maiores que 1,00 para pré-molares e menores que 1,00 para 
molares, os IC95% são muito extensos e interceptaram o valor 1,00 nesta fórmula 
dentária (Figura 13: b, d, f). 
 Os animais que apresentam a fórmula 3PM3M mostraram R² mais elevado 
para os dentes M1 e P4, e decaimento gradual conforme a posição do dente se 
aproxima da extremidade da linha dentária. O comprimento de P3 mostrou 
alometria positiva (slope 1,14, IC95% 1.01 – 1.27); a largura dos pré-molares (P2, 
P3 e P4) apresentaram alometria positiva, sendo consideravelmente mais alta 
para P2 (slope 1,59, IC95% 1,29 – 2,03) e P3 (slope 1,53, IC95% 1,33 – 1,80); e a 
largura de M2 revelou alometria negativa (slope 0,83, IC95% 0,69 – 0,98). Como 
consequência para a área oclusal, apenas P3 obteve alometria positiva. Além 
disso, P3 foi o único dente que apresentou alometria positiva para área, 
comprimento e largura nestes animais. 
 O grupo de fórmula dentária 2PM3M obteve os valores de R² mais altos 
entre as três fórmulas dentárias, e muito próximos entre si para todas as medidas 
dentárias (0,93 – 0,99). O comprimento de M1 e M2 mostraram leve alometria 
negativa (slope 0,95, IC95% 0,90 – 1,00; e slope 0,97, IC95% 0,94 – 1,00; 
respectivamente), enquanto M3 teve alometria positiva (slope 1,15, IC95% 1,08 – 
1,22) e seu IC 95% não interceptou com os dos outros dentes, os quais 
mostraram isometria. A largura de P4 teve alometria positiva (slope 1,08, IC95%: 
1,06 – 1,17), e as larguras de M1 e M2 tiveram leve alometria negativa (slope 
0,95, IC95% 0,91 – 0,99; e slope 0,97, IC95% 0,93 – 1,00; respectivamente). 
Como consequência, as áreas de M3 (slope 1,07, IC95% 1,03 – 1,12) e P4 (slope 





0,91 – 1,00) e M2 (slope 0,97, IC95% 0,94 – 0,99) alometria negativa, enquanto 
os demais dentes mantiveram-se em isometria com a areaPMM. 
 Comparando as alometrias dentárias, podemos afirmar que P2 apresentou 
alometria positiva nas fórmulas dentárias 3PM2M e 3PM3M, P3 em 3PM3M, P4 
em 3PM3M e 2PM3M, e M3 em 2PM3M. Enquanto M1 mostrou alometria 
negativa na fórmula dentária 2PM3M, e M2 em 3PM3M e 2PM3M. Os gráficos de 
dispersão de cada dente podem ser observados no Apêndice (Figura 17).  
Figura 13. Coeficiente de determinação (R²: a, c, e) e slope (b, d, f) da área, 
comprimento e largura de cada dente posterior com área, comprimento e largura 
dos dentes posteriores (areaPMM, compPMM, largPMM) nas três fórmulas 
dentárias (3PM2M, 3PM3M e 2PM3M). Linhas verticais pretas indicam IC95% do 
slope. Linha horizontal indica o valor 1,00 no eixo y. Todos as correlações 





5.7 Subdivisão da fórmula dentária 3PM3M. Análise em cada dente 
 Devido à distância filogenética e física das regiões onde habitam os primatas 
da fórmula dentária 3PM3M, e de acordo com os resultados obtidos em relação 
aos módulos dentais destes animais, dividimos este grupo novamente em 
Platirrinos (MNM) e Prossímios para análises dentais unitárias. 
 Quanto ao coeficiente de determinação (R²), ambos mostraram pouca 
diferença nos valores em relação ao grupo 3PM3M, e o padrão se manteve o 
mesmo: dentes na região intermediária da linha dentária (próximo a M1 e P4) são 
melhor explicados pela correlação com as regiões avaliadas (areaPMM, 
compPMM e largPMM), exceto comprimento de P4 dos Prossímios, cujo R² foi 
menor que o esperado (Figura 14 a, c, e). 
 Em uma visão geral, os slopes tendem a ser maiores em pré-molares de 
Prossímios e em molares de MNM. O slope de P2, anteriormente com alometria 
positiva, em ambos subgrupos de 3PM3M permaneceram na isometria (correção 
da mesma distorção da regressão linear que ocorreu com os módulos dentários). 
Em Prossímios, apenas P3 (área, comprimento e largura) e P4 (largura) 
mostraram alometria positiva; e o comprimento (slope 0,90, IC95% 0,81 – 0,99) e 
área oclusal (slope 0,93, IC95% 0,86 – 1,00) de M2 obtiveram alometria negativa. 
Em MNM, apenas área de M3 mostrou alometria positiva (IC95% 1,00 – 1,63), 
sendo a variação no comprimento (slope 1,26, IC95% 0,99 - 1,62) a maior 
responsável por essa alometria (Figura 14 b, d, f), e, portanto, representada 
esquematicamente no sentido mésio-distal na Figura 15.  
 Sabe-se que animais 3PM2M possuem baixa massa corpórea, a menor entre 
as três fórmulas dentárias, próxima apenas de algumas espécies de Prossímios 
(Ford, 1980; Wich & Nunn, 2002). Considerando a filogenia entre as espécies 
(Figura 2), estes resultados sugerem que algumas espécies antecessoras dos 
MNM sofreram redução de tamanho corporal, acompanhada pela redução do 
tamanho do palato e dos dentes. Como consequência, M3 provavelmente reduziu 
alometricamente até seu desaparecimento, o que deu origem à fórmula dentária 





 Os Prossímios, por sua vez, mostraram alometria positiva de P3 e P4 e 
alometria negativa de M2. Animais 2PM3M apresentam massa corpórea maior 
que os Prossímios (Teste de Wilcoxon-Mann-Whitney e correção de Bonferroni, p 
= 6.7e-06). Se considerarmos os pré-molares com tamanho proporcionalmente 
similares aos dos pré-molares decíduos, inferimos que o crescimento de uma ou 
mais espécies de Prossímios, acompanhado do crescimento alométrico de P3, 
quando atingiu uma determinada dimensão, deve ter ocupado um espaço na linha 
dentária de pré-molares proporcionalmente maior o suficiente para inibir o 
desenvolvimento de P2, o que deu origem à fórmula dentária 2PM3M. Ao mesmo 
tempo, M2 cedeu espaço no arco dentário. Uma das explicações possíveis seria 
pelo crescimento alométrico de dp3 (segundo pré-molar decíduo) causar inibição 
em dp4 (terceiro pré-molar decíduo), através da CID, resultando em menor 
inibição de M1 (primeiro molar permanente) e consequente maior inibição de M2, 
entretanto isso não explica a isometria no comprimento de M3 (Figura 15). Os 






Figura 14. Coeficiente de determinação (R²: a, c, e) e slope (b, d, f) da área, 
comprimento e largura de cada dente posterior com área, comprimento e largura 
dos dentes posteriores (areaPMM, compPMM, largPMM) na fórmula dentária 
3PM3M e suas duas subdivisões: Prossímios e Platirrinos (indicados como MNM). 
Linhas verticais pretas indicam IC 95% do slope. Linha horizontal indica o valor 





Figura 15. Modelo esquemático dos dentes posteriores nas três fórmulas 
dentárias: 3PM2M, 3PM3M (MNM e Prossímios) e 2PM3M, obtido e modificado 
de Ribeiro et. al 2013. As setas representam o sentido da alometria de cada dente 
em relação ao conjunto dos dentes posteriores. Setas em verde representam 










5.8 Diferenças no tamanho relativo dos dentes posteriores 
 Quando se avalia a proporção de cada dente posterior no grupo de dentes 
posteriores para todas as fórmulas dentárias (medida dentária / medida 
correspondente à soma de todos os dentes posteriores), pode-se perceber que as 
variações no comprimento e área oclusal entre dentes adjacentes foram mais 
bruscas do que na largura (Figura 16). A área oclusal mostra mais variabilidade 
do que o comprimento e a largura nas proporções entre os mesmos dentes dos 
mesmos grupos de animais. Isso sugere que não há compensação da área 
oclusal em relação às variações de comprimento ou largura dentárias, ou seja, 
parece existir independência entre o comprimento mésio-distal e largura 
vestíbulo-palatina em um mesmo dente. O formato da largura do palato 
secundário (hemiarco de dentes posteriores) assemelha-se com a posição das 
caixas projetadas na Figura 16 (largura). Assim, deve existir associação entre a 
largura do dente posterior e a largura do palato na região de cada dente, sendo 
esta região resultante do crescimento dentário em sentido vestibular. Renvoisé et. 
al (2017) mostraram que a limitação do desenvolvimento dental vestíbulo-palatino 
pela maxila em murinos resulta em alteração da morfologia dental. Portanto, tanto 
a dimensão vestíbulo-palatina como a morfologia dos dentes posteriores devem 
estar associadas com a largura do palato. Observa-se também que o maior dente 
(posição de reversão) tende a se encontrar mais posterior no palato quanto maior 
o animal, ou seja, acompanha a sequência com as fórmulas dentárias de 3PM2M 
até 2PM3M. Chama também a atenção a tendência inversa entre os valores 
medianos e a variabilidade de cada dente, onde dentes com maior valor mediano 
tem a menor variação. A principal exceção a esta regra foi na área oclusal dos 
dentes molares do grupo 3PM2M e no comprimento dos dentes pré-molares em 
Prossímios, sendo esta última não significante. Dimensões dentárias 
apresentaram diferenças menos significativas de tamanho para o grupo mais 







Figura 16. Proporção da área oclusal, comprimento e largura dos dentes 
posteriores em relação ao conjunto dos dentes posteriores nos quatro grupos de 
primatas: 3PM2M (vermelho), 3PM3M MNM (azul), 3PM3M Prossímios (verde) e 
2PM3M (branco). Wilcoxon signed rank test, pareado, com correção de Bonferroni 
entre dentes molares e dentes pré-molares. Valores de p < 0,05 (*), p < 0,01 (**) e 










 Os primatas exibem uma diversidade de características morfológicas e 
dentárias que vem sendo estudadas na tentativa de entender os mecanismos 
existentes na evolução destes animais (Irish & Scott, 2015). Ribeiro et. al (2013) 
mostraram relações entre o comprimento mesio-distal relativo dos dentes 
posteriores e o comprimento do palato secundário. A análise dos parâmetros 
morfológicos relacionados aos dentes posteriores corroboram com este estudo, 
pois a maioria das melhores correlações foram entre medidas de mesma direção: 
comprimento do palato secundário com comprimento mésio-distal do grupo de 
dentes posteriores, e largura do palato com largura vestíbulo-lingual total dos 
dentes posteriores, com três exceções em molares: Calitriquídeos (largura), 
Prossímios (comprimento) e Platirrinos (com fórmula 3PM3M, largura). Além 
disso, existem alometrias distintas entre as fórmulas dentais, as quais são mais 
consistentes quando suportadas por grupos de espécies próximas 
filogeneticamente. Dentre elas, o fato de platirrinos (3PM3M), Prossímios e 
animais de fórmula 2PM3M terem tendência ao alongamento do palato quanto 
maior seu tamanho, e Calitriquídeos demonstrarem isometria entre largura e 
comprimento do palato secundário, além de apresentam a largura do palato maior 
que o comprimento do palato secundário. Esta característica é presente em 
alguns animais de outros clados, mas com menor diferença entre as medidas. 
 A organização em grupos de acordo com o padrão dentário posterior 
acompanha parcialmente algumas alterações morfológicas e comportamentais na 
evolução dos primatas (Figura 2). Como, por exemplo a massa corpórea. 
Calitriquídeos são os menores Macacos do Novo Mundo (100 – 700 g), e os 
representantes da fórmula dentária 3PM2M (Dunn & Cristóbal-Azkarate, 2016). 
Os Macacos do Velho Mundo são de médio e grande porte, normalmente de 4 a 
20 kg, e junto com os Hominídeos com até 180 kg (Gorilla Gorilla) possuem a 
fórmula dentária 2PM3M. Os MNM (massa corpórea aproximada de 800g até 9 
kg) com exceção dos Calitriquídeos, e os Prossímios (com variação da massa 
corpórea de 100g [família Tarsidae] até aproximadamente 6 kg [família Indriidae]) 
(Lemelin & Jungers, 2007) compartilham a fórmula dentária 3PM3M, considerada 





2002; Ankel‐Simons, 2007; Fleagle, 2013). Estas diferenças de tamanho separam 
significativamente as fórmulas dentárias e podem ter papel no curso evolutivo dos 
primatas (Irish & Scott, 2015; Kanazawa & Rosenberger, 1988). Bernal et. al 
(2013) mostraram que o tamanho corporal de MNM (incluindo Calitriquídeos) 
explica 12% da variação dos molares. E Hlusko et. al (2006) mostraram a 
existência de pleiotropia entre o comprimento vestíbulo-lingual de molares em 
babuínos e seu tamanho corporal. A dieta é muito variável e há evidências de 
relação com a morfologia dentária (Swindler, 2002; Kavanagh et. al, 2007; Irish & 
Scott, 2015) e a massa corporal (Marroig & Cheverud, 2005; Marroig, 2007). 
Animais folívoros apresentam molares com cristas mais altas e cortantes, e com 
pouco desgaste, de modo que conseguem usar essa capacidade de corte até 
estágios avançados de desgaste dental (Dennis et al. 2004; King et al. 2005). Já 
os animais frugíveros, exibem molares menos alongados e com cúspides mais 
arredondadas (Swindler, 2002; Ungar, 2010). Destes últimos, aqueles que se 
alimentam também de sementes e nozes (alimentos mais duros) mostram mais 
sulcos na superfície oclusal, também chamados de crenulações (Ungar, 2010; 
Fleagle, 2013). Entretanto, estas variações morfológicas associadas à dieta não 
seguem a divisão filogenética da ordem dos primatas. Ademais, a imensa 
capacidade de adaptação dos primatas torna essa abordagem problemática, logo 
que MNM e Hominídeos já foram observados utilizando pedras e galhos como 
ferramentas para se alimentar, e portanto o comportamento evolutivo desses 
animais deve ser levado em consideração quando relacionado aos padrões 
dentários, bem como o habitat em que vivem e a disponibilidade de diferentes 
tipos de alimentos (Ankel-Simons, 2007; Manrique & Call, 2011; Dunn & Cristóbal-
Azkarate, 2016).  
 Quanto ao estilo de vida, os Prossímios e a família Aotidae (MNM) são os 
únicos primatas com hábitos noturnos ou não-diurnos (catameral), com exceção 
de alguns lemures, enquanto os outros MNM, MVM e Hominídeos apresentam 
hábitos diurnos (Council, 1998; Bearder 1999; Ankel-Simons, 2007; Dunn & 
Cristóbal-Azkarate, 2016). Os Calitriquídeos exibem algumas características 
morfológicas primitivas como a geração de mais de um filho por gestação; 





possuem hipocones (quarta cúspide); e apresentam garras diferentes de outros 
MNM, com características mais próximas da família Daubentoniae (Rosenberger, 
1977; Ford, 1980). 
 Por outro lado, os MVM e Hominídeos (fórmula 2PM3M) apresentam polegar 
opositor e o crescimento dos braços em relação ao tronco, o que permitiu mais 
acuidade no manuseio de objetos (como por exemplo descascar uma banana) e 
um posicionamento mais ereto do corpo. Ao mesmo tempo em que são 
parcialmente terrestres, enquanto todos os outros primatas são unicamente 
arbóreos (Ankel-Simons, 2007). Embora nem todas essas diferenças 
apresentadas separem totalmente as fórmulas dentárias, é possível em algum 
grau tenham sido influenciadas por mecanismos de desenvolvimento associados 
aos dentários. 
 Os animais de fórmula 3PM2M mostraram o M2 como o dente com menor 
variação de tamanho relacionada ao tamanho dos dentes posteriores. O que 
também aconteceu com os dentes mais distantes de M1 e P4 na fórmula 3PM3M 
(Prossímios e MNM). Isso indica que nestes animais existem outros fatores 
responsáveis pelo tamanho final dos dentes posteriores, mais posteriores e mais 
anteriores. Uma possível justificativa seria a ação da cascata inibitória dentária 
(CID) (Kavanagh et. al, 2007), a qual descreve a presença de moléculas 
ativadoras e inibitórias durante o desenvolvimento dentário, onde as inibitórias 
são liberadas pelo dente antecessor, e as ativadoras pela região adjacente ao 
dente em formação. Os dentes pré-molares decíduos apresentam sobreposição 
temporal em sua formação com o germe do M1 (primeiro molar permanente) já 
demonstrada em alguns murinos (Labonne et. al, 2012) e hominídeos (Logan & 
Kronfeld, 1933; Evans et. al, 2016). A partir da intensidade de inibição do germe 
de dp4 (último pré-molar decíduo) sobre M1, os molares subsequentes, ao se 
formarem, sofrerão inibição com intensidades maiores (caso M1 seja fracamente 
inibido) ou menores (caso M1 seja fortemente inibido) resultando em um padrão 
característico da CID, com dentes molares em tamanho decrescente, próximo ou 
crescente no sentido anteroposterior. Os dentes pré-molares são permanentes 
(P2, P3 e P4) e ocupam a posição dos dentes pré-molares decíduos (dp2, dp3 e 





agir sobre P4 com intensidade variável de acordo com a sobreposição temporal 
do desenvolvimento dos germes dentários. Assim como acontece com os 
molares, com pré-molares existirá uma cascata inibitória no sentido póstero-
anterior (sentido inverso) dependente da cronologia de formação dentária de cada 
espécie, resultando em variações dimensionais específicas entre as espécies na 
extremidade anterior do hemiarco dentário. 
 Evans et. al (2016) mostraram a aplicação da cascata inibitória em um 
modelo para predizer o tamanho de qualquer dente posterior de hominídeos a 
partir do maior dente posterior. Este dente está situado na posição de reversão, a 
partir da qual os dentes posteriores a este terão tamanho cada vez menor. Carter 
& Worthington (2016) mostraram que Hominídeos e a maioria dos 
Cercopitecídeos não seguem o modelo da CID, apresentando o M2 como maior 
dente posterior. O presente trabalho corrobora com esses resultados mostrando 
que a posição de reversão, embora não aplicável à todas as espécies, tende a ser 
mais posterior quando a área oclusal total dos dentes posteriores é elevada, o 
que corresponde às fórmulas dentárias 3PM2M, 3PM3M e 2PM3M, da menor 
para a maior. Mesmo assim, animais com M3 relativamente maior não produzem 
M4, bem como Calitriquídeos com M2 maior que a metade de M1 não produzem 
M3 (Bernal et. al, 2013). Essa limitação do desenvolvimento dentário pode estar 
ligada aos fatores de limitação do crescimento do palato secundário. O processo 
de crescimento da maxila e mandíbula acontecem principalmente nas regiões 
posteriores em humanos (Enlow & Bang, 1965; Martinez-Maza et. al, 2013), e 
deve fornecer espaço morfológico para o desenvolvimento dos dentes mais 
posteriores. Kirkwood (1985) demonstrou que a taxa de crescimento dos primatas 
é mais lenta quanto maior o animal, exceto prossímios, cuja taxa de crescimento 
é a mais alta (Schwartz et. al, 2002). Portanto, a interação do desenvolvimento 
dentário com o crescimento da maxila e mandíbula, de forma heterocrônica 
interespecífica, poderiam resultar em períodos com estimulação do crescimento 
dentário, o que deve coincidir com a região cujos dentes são maiores; e períodos 
de limitação, nos quais o crescimento do palato é diminuído ou finalizado, 
resultando em um dente na extremidade posterior com potencial para gerar mais 





(2007) mostraram que o aumento experimental de células mesenquimais no 
germe dentário não produz um dente maior, mas sim a geração de um segundo 
germe dentário, de modo que o tamanho final programado para um dente não 
pode ser superado. Outra sugestão seria a presença de polimorfismos entre 
animais de fórmulas dentárias diferentes. Até o momento existe apenas um 
estudo do gene PAX9 em Platirrinos, o qual revelou o mesmo tipo de mutação 
entre Calitriquídeos e Saimiris, tornando improvável sua associação com 
agenesia do M3 (Periera et. al, 2006). 
 Os MVM e Hominídeos, os quais possuem a fórmula dentária 2PM3M 
apresentaram maiores valores de R² e menores intervalos de confiança do que 
outros grupos. Este fato é interessante haja vista que a diversificação dos animais 
com este tipo de dentição (Catarrinos) ocorreu antes dos Platirrinos com 3PM2M 
ou 3PM3M (Springer et. al, 2012). Isso mostra que de alguma forma, a evolução 
dos Catarrinos passou por limitações de desenvolvimento mais semelhantes para 
sua grande variedade de espécies, do que animais de outros clados. Hlusko et. al 
(2016) mostraram que a radiação evolutiva dos Macacos do Velho Mundo foi 
acompanhada de alterações na dentição posterior em módulos de comprimento 
de molares e pré-molares, os quais se mostraram independentes entre as 
espécies de cercopitecídeos. Mostramos no presente trabalho que algumas 
variações alométricas nestes módulos podem ser decompostas entre os dentes 
de cada módulo, sendo a resposta de um módulo para estes animais a resultante 
das variações vetoriais dos dentes que o compõem. Os dentes P4 e M3, os 
últimos dentes de cada módulo, nestes animais (fórmula 2PM3M) apresentaram 
alometria positiva da área oclusal, sendo no sentido vestíbulo-palatino e mésio-
distal, respectivamente. A relação entre a variação dimensional destes dois 
dentes se estabelece ao mesmo tempo que M1 e M2 apresentam leves 
alometrias negativas no sentido vestíbulo-palatino e mésio-distal, sendo mais 
intensa em M1 do que M2. A redução gradual no tamanho de M1 e seguida de M2 
devido à inibição por P4 (Labonne et. al, 2012) permite ao M3 variação alométrica 
positiva em animais 2PM3M pelo princípio da CID, levando a posição de reversão 





 Os animais 3PM3M se dividem em Prossímios e Macacos do Novo Mundo. 
Os Prossímios mostraram alometria positiva em todas as dimensões de P3 
(comprimento, largura e área oclusal). Nestes animais P3 é estreito no sentido 
vestíbulo-palatino e menor que P4 (Wilcoxon signed rank test, p < 0,002). Assim, 
um ganho de tamanho significativo de P3 não parece ter sido suficiente para 
afetar o tamanho de P4, o qual também teve alometria positiva em largura. Mas 
pode ter sido suficiente na inibição do desenvolvimento de P2 em animais com 
crescimento elevado, resultando em seu desaparecimento. Mostramos que o 
palato secundário é mais alongado em Prossímios maiores. Esse alongamento 
refletiu no formato dos dentes molares, os quais tendem a ser mais alongados 
devido à alometria negativa no sentido vestíbulo-palatino que apresentam em 
relação ao comprimento do palato secundário. A menor variação no comprimento 
de M2 pode ter relação com a maior variação em P3 e P4 por mecanismos 
relacionados à CID ainda não bem esclarecidos. 
 Os Platirrinos (Macacos do Novo Mundo) são evolutivamente mais recentes 
do que os Prossímios, e possuem o formato dentário aparentemente mais 
quadrangular em vez de triangular. Apresentaram alometria positiva no 
comprimento dos módulos de molares e pré-molares em relação à largura do 
palato, a qual exerce pouca influência sobre os dentes, devido a variação no 
palato destes animais também ocorrer principalmente no comprimento 
(anteroposterior). Ainda assim, o comprimento de M3 mostrou alometria positiva, 
quase acompanhada por M2. Quando se pensa em redução de tamanho geral 
dos dentes posteriores ao invés de aumento, é muito provável que M3 seja 
ausente em animais com alta redução no palato, mesmo que M2 tenha potencial 
para gerar M3, e que esta seja a origem da fórmula dentária 3PM2M. Essa 
fórmula dentária (3PM2M) mostrou maior variação apenas na largura do módulo 
de pré-molares, com quase alometria positiva do comprimento de pré-molares, 
que foi acompanhada por maior variação apenas na largura de P2. Assim, a 
região de pré-molares parece ter maior variação no desenvolvimento em 
Calitriquídeos, fazendo com que animais maiores tenham pré-molares mais largos 





Portanto, pode-se inferir que se houver vantagens evolutivas para a redução de 
tamanho de Calitriquídeos, o P2 seria o próximo dente a desaparecer. 
 A largura relativa dos dentes posteriores assemelha-se em grande parte com 
o formato do palato secundário dos primatas, sugerindo associação entre a 
largura dos dentes posteriores e a largura do palato da região próxima. Isso 
também caracteriza o desenvolvimento dentário em direção à região vestibular, 
tornando o palato mais largo onde está presente o maior dente. A variação da 
largura entre os dentes é suave quando comparada à variação de comprimento e 
área oclusal. Isso é sugestivo de que há um melhor balanço de forças e um 
crescimento mais uniforme nas faces livres do que nas faces proximais dos 
dentes, as quais competem por espaço. Também se infere que o crescimento em 
largura pode acontecer pela limitação do crescimento mésio-distal como forma de 
aliviar a tensão na interface dente-dente, como parece acontecer na largura de P4 
em Prossímios (Figura 15). 
 Em resumo, a organização do aparelho mastigatório em primatas segue 
algumas regras que estão aos poucos sendo desvendadas. O mecanismo da 
cascata inibitória junto a outras interrelações morfológicas, genéticas e ambientais 
no campo da biologia preditiva são fundamentais para o entendimento do 
desenvolvimento evolutivo e extrapolação dos resultados para uma maior 














 A modulação do desenvolvimento dentário e do palato em primatas ocorre 
de maneira singular para cada grupo taxonômico e provavelmente também dentro 
de cada grupo. Alterações na largura do palato são frequentemente 
acompanhadas pela largura dos dentes. A abordagem utilizando apenas a 
fórmula dentária serve como guia das alterações em tamanho e número de 
dentes, mas não são suficientes para medir com precisão variações alométricas 
na fórmula dentária 3PM3M.  Embora ainda não sejam totalmente claros os 
mecanismos presentes durante o desenvolvimento dentário, estas variações 
mostraram como se deu a transição entre as fórmulas dentárias e apresentam 
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Apêndice 1 - Gráfico do MSE para as três fórmulas dentais 
 
Figura 17: Erro Quadrático Médio (MSE) para modelos lineares de medidas totais 
dos dentes posteriores (areaPMM, compPMM, largPMM) em relação as medidas 
unitárias dentais das três fórmulas dentárias: 3PM2M, 3PM3M e 2PM3M. Eixo y 









Apêndice 2 - Gráfico do MSE para os subgrupos da fórmula 3PM3M 
 
Figura 18: Erro Quadrático Médio (MSE) para modelos lineares de medidas totais 
dos dentes posteriores (areaPMM, compPMM, largPMM) em relação as medidas 
unitárias dentais das subdivisões da fórmula dentária 3PM3M: Prossímios e MNM. 
Eixo y em escala logarítmica. 
 
